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Uma das causas da variação filogenética, temporal e espacial da riqueza das espécies são 
atribuídas aos processos de especiação e extinção diferencial das linhagens, chamado de 
diversificação. Existe também uma grande diversidade fenotípica entre as espécies que pode 
estar relacionada à diversificação. O desenvolvimento de métodos filogenéticos comparativos 
permitiu o estudo da diversificação e evolução de atributos das espécies. O objetivo do presente 
estudo é investigar os padrões de diversificação e evolução de atributos de peixes Cascudos da 
subfamília Loricariinae, e investigar se esses atributos estão correlacionados com as taxas de 
diversificação. Foi utilizada uma filogenia contendo 114 representantes de espécies da 
subfamília e os atributos tamanho corporal, posição e largura de nicho climático de micro-
hábitat (substrato), para avaliar as taxas evolutivas e relação entre esses diferentes eixos do 
nicho das espécies e as taxas evolutivas da subfamília. As taxas de diversificação da subfamília 
e dos atributos foram estimadas através do BAMM e foram realizadas análises de correlação 
filogenética (STRAPP) a fim de detectar se os atributos estão moldando o processo de 
diversificação na subfamília. Foram realizadas também análises de disparidade ao longo do 
tempo (DTT) para explorar o padrão temporal de evolução fenotípica. A análise de 
diversificação mostrou que a subfamília possui altas taxas de diversificação. O tamanho 
corporal apresentou taxas heterogêneas entre os subclados, apresentando um shift de 
diversificação no clado em que a espécie Paraloricaria agastor apresentou o menor tamanho 
do clado. A posição de nicho climático apresentou um padrão heterogêneo de taxas de 
diversificação, apresentando um shift envolvendo seis espécies de Rineloricaria que 
conservaram sua posição de nicho. A diversificação da largura de nicho climático revelou o 
padrão mais heterogêneo, apresentando quatro shifts que ocorreram em clados que contém 
espécies com maiores larguras de nicho climático. Já as taxas de diversificação da posição e 
largura de micro-hábitat não apresentaram shifts. Os testes STRAPP revelaram não haver 
correlação entre nenhum dos atributos considerados no presente estudo e a diversificação, 
mostrando que o processo evolutivo de Loricariinae parece ser independente dos atributos 
fenotípicos investigados. O DTT revelou que na maior parte da história evolutiva da subfamília 
as médias de disparidade dos atributos estudados evoluíram de forma neutra, porém 
apresentaram picos de disparidade fenotípica dentro dos clados no tempo mais recente. Os 
resultados mostram que provavelmente os Loricaríneos evoluíram através de uma radiação não 
adaptativa onde eventos vicariantes teriam promovido especiação alopátrica e as altas taxas de 
diversificação. De fato, acredita-se que a radiação dos peixes Neotropicais esteve intimamente 
relacionada aos processos geológicos de formação de bacias (hipótese hidrogeológica). O DTT 
reforça essa conclusão, pois em boa parte da história evolutiva os atributos evoluíram 
neutramente, sem associação com a diversificação, como seria esperado em uma radiação não 
adaptativa. Entretanto, apesar de a subfamília ter evoluído sob radiação não adaptativa, 
processos de seleção divergente possivelmente ocorreram em espécies independentemente, 
promovendo disparidade significativa dos atributos dentro dos clados no tempo presente. Os 
resultados obtidos revelam uma história evolutiva peculiar para os Loricaríneos e um exemplo 
raro de radiação não adaptativa nos Neotrópicos, que pode elucidar o entendimento dos 
processos que levaram a extraordinária diversificação dos peixes Neotropicais, ainda pouco 
conhecidos. 





One of the major causes of the phylogenetic, temporal and spatial variation of species richness 
is attributed to the processes of differential speciation and extinction of lineages, named 
diversification. There is also a great phenotypic diversity among species that may be related to 
diversification. The development of phylogenetic comparative methods allowed the study of 
the diversification and evolution of species traits. The aim of this study is to investigate the 
pattern of diversification and trait evolution of the suckermouth armored catfish, Loricariinae 
subfamily, and to investigate if these attributes are related to the diversification rates within the 
clade. We used a phylogeny containing 114 representatives of subfamily species and their 
attributes body size, climatic niche and microhabitat (substrate) - position and width for both - 
to evaluate the evolutionary rates and test the relationship between these different axes of the 
species niche and their evolutionary rates. We estimated diversification rates with BAMM and 
performed phylogenetic correlation analyzes (STRAPP) to address the question of whether the 
attributes are related to the diversification process in the subfamily. We also performed analyzes 
of disparity through time (DTT) to explore the temporal pattern of phenotypic evolution. The 
diversification analysis showed that the subfamily had high rates of diversification. Body size 
presented heterogeneous rates among clades, presenting a shift of diversification in which the 
specie Paraloricaria agastor had the smallest size of the clade. Climatic niche position 
presented a heterogeneous pattern of diversification rates, with a shift involving six species of 
Rineloricaria that retained their niche position. Diversification of the climatic niche width 
revealed the most heterogeneous pattern, presenting four shifts occurring in clades in which 
some species possessed greater climatic niche widths. However, the rates of diversification of 
both micro-habitat position and width did not show any shift. The STRAPP test revealed no 
correlation between any of the traits studied with diversification, showing that evolutionary 
process of Loricariinae seems to be independent of the phenotypic attributes investigated. The 
DTT revealed that in most of the Loricariinae’s evolutionary history, the averages of disparity 
of the studied attributes evolved under neutral evolution, although they presented peaks of 
phenotypic disparity within the clades in the most recent time. The results showed that 
Loricarinae evolved through a non-adaptive radiation where vicariant events would have 
promoted allopatric speciation and the high diversification rates. In fact, it is known that the 
radiation of Neotropical fishes was closely related to geological processes of basin formation 
(hydrogeological hypothesis). DTTs analyzes reinforces this claim, because in most of the 
evolutionary history the attributes evolved neutrally, without association with diversification, 
as expected in non-adaptive radiation. Although the subfamily evolved under non-adaptive 
radiation, divergent selection processes possibly occurred in species independently, promoting 
significant disparity of attributes within the clades at the present time. The results obtained 
highlights a peculiar evolutionary history for Loricariinae and a unique known example of non-
adaptive radiation for the Neotropics, which can be enlighten the understanding of the yet little 
known processes that led to the extraordinary diversification of the Neotropical fishes. 





A diversidade biológica varia amplamente no espaço, tempo e entre grupos 
taxonômicos, e entender os mecanismos responsáveis pela geração e manutenção desses 
padrões são algumas das principais questões da ecologia e biologia evolutiva. Um dos 
principais processos que modulam a diversidade no espaço e no tempo são os processos de 
especiação e extinção diferencial das linhagens (Morlon 2014). O balanço entre taxas de 
especiação e extinção das espécies ao longo de sua história evolutiva é chamado de 
diversificação (Pyron & Burbrink 2013). Estimar taxas de especiação e extinção das linhagens, 
e entender como e por que elas variam ao longo do tempo, espaço geográfico e entre grupos de 
espécies, é fundamental para compreender como processos evolutivos e ecológicos geram e 
moldam a diversidade biológica (Morlon 2014). 
 O processo de diversificação, apesar de ser central para estudos de padrões 
macroevolutivos, é particularmente difícil de ser estudado, pois os processos de especiação e 
extinção ocorrem em escala de milhares até milhões de anos, e há uma notável escassez de 
registro fóssil para grande parte dos táxons (Morlon 2014). Na última década, têm sido 
desenvolvidos diversos métodos para estimar taxas diversificação através de filogenias 
moleculares a partir de espécies viventes. As filogenias são boas representantes das relações 
evolutivas entre espécies e, portanto, podem ser utilizadas para aumentar a nossa compreensão 
do processo de diversificação, assim como da dinâmica da diversidade ao longo do tempo e 
entre grupos taxonômicos (Hernández et al. 2013; Morlon 2014). O uso específico de filogenias 
para estudos de diversificação, vem ganhando força através do desenvolvimento de estudos que 
buscam integrar as diferentes áreas da biologia (Diniz-Filho et al. 2013) e do aprimoramento 
de métodos de análise filogenética (Ricklefs 2007; Morlon 2014). 
Os fatores que determinam a diversificação das espécies são variados: (i) fatores 
históricos como tempo cronológico, história geológica e geográfica do ambiente; (ii) fatores 
ambientais como disponibilidade de recursos, clima, novas oportunidades ecológicas, 
heterogeneidade do hábitat, interações inter e intraespecíficas, energia e (iii) fatores intrínsecos 
das linhagens como atributos morfológicos e ecológicos (Ricklefs 2007; Fitzjohn 2010). 
Diferentes espécies possuem diferentes características morfológicas, ecológicas ou 
funcionais. Acredita-se que as características fenotípicas das espécies podem afetar as taxas de 
diversificação das linhagens, como por exemplo, tamanho do corpo, sistema sexual e habilidade 
de dispersão (Martinez et al. 2015). De fato, existem teorias consolidadas que evidenciam uma
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relação positiva entre a diversidade fenotípica e a diversificação, tais como a teoria de radiação 
adaptativa (Schluter 2000) e a teoria do equilíbrio pontuado (Eldredge & Gould 1972). Por 
exemplo, Rabosky et al. (2013) mostraram que taxas de diversificação foram correlacionadas 
com taxas de evolução de tamanho em mais de 30000 espécies de peixes (Actinopterygii), que 
representam a maior parte da diversidade biológica de vertebrados. Porém, nem sempre essa 
relação entre divergência fenotípica e diversificação das espécies pode ser encontrada, como 
no caso de radiações não adaptativas (Kozak et al. 2006).  
Uma importante abordagem para entendermos como a diversidade fenotípica mudou ao 
longo do tempo é estudar o tempo e o modo da evolução. Em seu estudo clássico Tempo and 
Mode in Evolution, George Gaylord Simpson (1944) definiu como tempo as taxas de evolução, 
que podem acelerar ou desacelerar e serem lentas ou rápidas. Já o modo seria a maneira ou 
caminho como ocorreu a evolução, onde o tempo é um fator básico (Larson 1996). Ou seja, o 
tempo pode ser interpretado como o padrão e o modo como os processos que levaram ao padrão 
(Hunt 2012). Existem modelos evolutivos que nos possibilitam testar e inferir o modo da 
evolução fenotípica. Esses modelos são como regras pelas quais, ao longo do processo 
evolutivo de uma linhagem, os traços das espécies evoluíram. São exemplos, o movimento 
Browniano, Ornstein-Uhlenbeck, Early Burst, dentre outros, sendo o movimento Browniano 
utilizado como base para muitos desses e outros modelos de evolução fenotípica (Reynolds et 
al. 2003). Desta forma, o estudo do tempo e modo de evolução fenotípica possibilita a 
identificação de variações nas taxas evolutivas, permitindo criar hipóteses sobre os processos 
relacionados com tais mudanças (Duran 2016). 
Simpson (1953), afirmou que “enquanto indivíduos sobrevivem e perpetuam suas 
linhagens eles são ipso facto adaptados, e dessa forma, a adaptação é claramente universal”. 
Porém a intensidade da seleção natural que leva a essas adaptações pode variar e refletir nas 
taxas de evolução e consequentemente nos modos da evolução (Baker et al. 2015). A natureza 
heterogênea das taxas de evolução ao longo da história dos clados é amplamente conhecida e 
seu estudo é muito importante para a biologia evolutiva. O desenvolvimento de métodos 
recentes permitiu o estudo e a detecção dessa heterogeneidade nas taxas evolutivas (Thomas & 
Freckleton 2012; Rabosky 2014).  Por exemplo, Price et al. (2012) verificaram que a evolução 
fenotípica de traços que fazem parte do sistema funcional de captura de presas evoluíram mais 
rápido em peixes recifais Haemulídeos que traços locomotores, sendo um excelente exemplo 
da heterogeneidade na evolução de caracteres em peixes.  
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Entretanto, para alguns pesquisadores existem limites ecológicos à diversificação 
(Rabosky 2009, mas veja Wiens 2011). O conceito de capacidade suporte e como a 
disponibilidade de recursos participa da dinâmica de populações já é amplamente conhecido, 
porém a ideia de limites ecológicos também pode ser aplicada a clados (Ricklefs 2009; Wiens 
2011). Acredita-se que a seleção ecológica divergente pode acelerar a velocidade da evolução 
de atributos e especiação (Schluter 2000). Quando a seleção divergente é ausente, as populações 
podem apresentar conservatismo de nicho e apresentar baixas taxas de divergência em atributos 
ecológicos (Sobel et al. 2010). Sob forte divergência ecológica, a evolução em atributos 
ecológicos pode ser acelerada, levando rapidamente a diferenças ecológicas e isolamento 
reprodutivo entre espécies (especiação ecológica; Schluter 2009). Por exemplo, têm se 
observado que elevadas taxas de evolução do nicho climático estão associadas a maiores taxas 
de diversificação em salamandras (Kozak & Wiens 2010).  
Os sistemas dulcícolas da região Neotropical abrigam um quarto de toda diversidade de 
peixes do mundo, porém ainda não se conhecem as forças evolutivas que levaram a essa 
extraordinária diversificação (Schaefer 1998). Novas evidências baseadas em filogenias 
moleculares remetem à diversificação de alguns peixes dulcícolas Neotropicais para o período 
pré-Pleistocênico. Esse resultado levou a predição da chamada hipótese hidrogeológica em que 
a diversificação dessa biota está intimamente relacionada com processos geológicos de 
formação dos sistemas de drenagem (bacias) (Montoya-Burgos 2003). Eventos de divisões de 
drenagem, deslocando cursos de rios e repetidas incursões e transgressões marinhas podem ter 
ocorrido, promovendo diversificação (Lundberg et al. 1998). 
A família Loricariidae (Actinopterygii: Siluriformes) abrange a segunda maior riqueza 
de peixes de água doce da região Neotropical e é a família com maior riqueza de espécies da 
ordem Siluriformes, com mais de 970 espécies descritas, distribuídas em mais de 100 gêneros 
(Eschmeyer & Fong 2018). Os peixes da família Loricariidae, popularmente conhecidos como 
cascudos, são endêmicos da região Neotropical, com ocorrência na Costa Rica, Panamá e 
América do Sul. O processo evolutivo de radiação da família Loricariidae ocorreu em escala 
subcontinental, sendo desse modo comparado à radiação dos Ciclídeos dos Grandes Lagos e do 
Vale Rift na África (Schaefer & Stewart 1993). A grande variedade de cores e formas corporais 
dos Loricariídeos reflete o alto grau de especialização ecológica do clado, e por conta dessa 
morfologia especializada foram classificados como uma família monofilética (Covain et al. 
2016). São caracterizados pelo corpo achatado recoberto por placas ósseas, boca ventral 
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característica do hábito bentônico modificada em disco sugador, podendo haver a presença ou 
não de barbilhões sensitivos (Nelson 2006).  
Dentro da família Loricariidae, a subfamília Loricariinae (Figura 1) é caracterizada por 
ser altamente diversificada e suas espécies são diferenciadas por apresentarem o pedúnculo 
caudal longo e deprimido e pela ausência de nadadeira adiposa. Vivem em hábitats variados, 
de ambientes lóticos a lênticos e de substrato mineral a orgânico, sempre bentônicos, e 
apresentam marcadas variações de formas corporais de acordo com o hábitat colonizado. Por 
exemplo, alguns representantes da subfamília possuem corpo longo e delgado que se mistura 
perfeitamente com madeira e folhas submersas, enquanto que outros podem ser grandes e 
achatados e se enterram em substratos arenosos. Alguns grupos podem apresentar muitos 
dentes, pedunculados e organizados em formato de pente, enquanto que outros têm poucos a 
nenhum dente, podendo variar também no formato e tamanho dos dentes. Os lábios apresentam 




Figura 1. Representantes dos Loricaríneos estudados. 
 
A hipótese filogenética mais recente mostra que a subfamília Loricariinae é dividida em 
duas tribos: Harttiini e Loricariini (Covain et al. 2016).  A tribo Harttiini, constitui uma 
assembleia parafilética e é restrita a três gêneros: Harttia, Ctenoloricaria e Harttiella. Já a tribo 
Loricariini é dividida em duas subtribos: Farlowellina e Loricariina. Dentro de Farloweliina os 
gêneros formam grupos parafiléticos e dentro de Loricariina existem três gêneros também 
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parafiléticos. Frente a esses problemas filogenéticos e baseando-se em padrões morfológicos 
foi proposto a equivalência de vários gêneros e a revalidação de um gênero. Apesar das 
diferentes hipóteses para classificação da subfamília, adotaremos a proposta brevemente 
descrita acima para o presente estudo. 
Estudos macroevolutivos de peixes de água doce, como de padrões de diversificação e 
divergência fenotípica, são ainda recentes e incipientes, apesar da imensa gama de problemas a 
serem investigados e do aprimoramento de métodos de análise. No presente trabalho focaremos 
em como os fatores intrínsecos (fenótipo) dos Loricariíneos, aqui representados pelos atributos 
morfológico e ecológicos tamanho corporal, nicho climático e uso de micro-hábitat se 
relacionam com o processo de diversificação. Uma correlação positiva entre as taxas de 
evolução da subfamília e os atributos será esperada se os Loricaríneos tiverem evoluído em 
uma radiação adaptativa. Ao contrário, caso não exista relação entre a diversificação e atributos, 




Investigar os padrões de diversificação e evolução de atributos ecológicos de peixes da 
subfamília Loricariinae, e testar a relação evolutiva entre atributos e diversificação. 
 
Objetivos específicos 
1. Investigar o padrão de diversificação da subfamília Loricariinae. 
2. Investigar o padrão de diversificação dos atributos tamanho corporal, nicho climático e 
micro-hábitat na subfamília Loricariinae. 
3. Investigar o modo de evolução dos atributos tamanho corporal, nicho climático e micro-
hábitat na subfamília Loricariinae. 
4. Investigar a relação entre a diversificação de Loricaríneos e os atributos tamanho 










Utilizamos os alinhamentos cedidos por Covain et al. (2016) para reconstruir uma 
filogenia contendo 114 representantes de espécies da subfamília (Figura 2). Para resolução das 
relações filogenéticas entre espécies mais próximas (relações entre espécies e gêneros), nós 
utilizamos dois genes mitocondriais 12 S e 16 S.  Nós também utilizamos o gene nuclear Fish 
Reticulon-4 (f-rtn4r) composto de dois íntrons e três éxons. Os éxons de f-rtn4r são muito 
conservados e fornecem informações sobre relações filogenéticas mais profundas (intra-família 
e intra-ordem), enquanto que os íntrons são mais variáveis e oferecem informações sobre 
relações entre espécies mais próximas filogeneticamente. As sequências de DNA foram 
editadas e agregadas usando BioEdit 7.0.1 (Hall 1999) e alinhadas usando ClustalW (Thompson 
et al. 1994) e o alinhamento final foi otimizado visualmente. Regiões com alinhamentos em 
loop ambíguos dos genes mitocondriais foram excluídas do alinhamento. 
Para reconstrução da filogenia utilizamos o software Beast – “Bayesian Evolutionary 
Analysis Sampling Trees” (Drummond et al. 2012) através do CIPRES Science Gateway V. 
3.3 (www.phylo.org), uma plataforma online para inferência de filogenias. O Beast é um 
programa multi-plataforma para análise bayesiana de sequências moleculares usando o método 
Markov Chain Monte Carlo (Green 1995).  Os modelos de evolução para reconstrução 
filogenética foram determinados em Covain et al. (2016). Utilizamos 50 milhões de gerações 
com burn- in de 10% e a convergência das cadeias foram observadas no software Tracer 1.5 
(Rambaut & Drummond 2007) e foi considerado Tamanho Efetivo de Amostra (Effective 





Figura 2. Árvore filogenética da subfamília Loricariinae (Actinopterygii: Siluriformes: Loricariidae), contendo 
114 espécies, modificada de Covain et al. (2016). A nomenclatura foi validada através de Eschemeyer et al. (2016). 
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Obtenção de características fenotípicas 
Os atributos utilizados foram tamanho corporal, nicho climático e micro-hábitat, os 
quais são reconhecidos por determinarem importantes aspectos biológicos e evolutivos das 
espécies. A relação entre esses atributos e o processo de diversificação foi previamente testada 
para outros grupos taxonômicos e foram encontradas evidências de correlação entre eles, 
inclusive em Actinopterygii (Kozak & Wiens 2010; Schnitzler et al. 2012; Rabosky et al. 2013; 
Moen & Wiens 2017).  
Os dados de tamanho corporal das 114 espécies foram obtidos através do Fishbase 
(Froese & Pauly 2016) e da literatura (Isbrucker et al. 1976; Sánchez et al. 2017). A medida de 
tamanho corporal utilizada foi o logaritmo do comprimento padrão máximo (cm) de cada 
espécie.   
O nicho climático e o micro-hábitat foram calculados através do OMI (Outlying Mean 
Index). Esse índice mede a distância entre uma média de condições ambientais utilizadas pelas 
espécies (centróide), e a média das condições ambientais da área amostral (origem do 
hiperespaço do nicho de todas as espécies avaliadas), fornecendo valores descritivos do nicho 
climático e micro-hábitat para cada espécie (Dolédec et al. 2000). Foram consideradas no 
presente trabalho as medidas de posição (OMI) e tolerância (Tol), sendo a última representando 
a largura de nicho, tanto climático como de micro-hábitat. Utilizamos os valores das espécies 
ao longo do primeiro eixo da ordenação OMI como medida de posição e largura dos nichos, 
pois esse explicou mais de 50% da variação entre todos os eixos (nicho climático= 74.35%, 
micro-hábitat= 52.4%). Como o primeiro eixo do micro-hábitat apresentou menor poder de 
explicação, as análises foram testadas também com os valores do segundo eixo, mas por não 
haver diferença significativa entre os resultados, foram considerados apenas os valores do 
primeiro eixo como descritores dos parâmetros de posição e largura de nicho para o micro-
hábitat. Os valores de tamanho corporal e larguras de micro-hábitat e nicho climático foram 
divididos em quartis para construção da filogenia com distribuição de atributos. Os valores do 
primeiro quartil foram classificados como pequeno porte para tamanho corporal e especialistas 
micro-hábitat e nicho climático. Os valores do segundo e terceiro quartil foram classificados 
como intermediários para os três atributos, e os valores do quarto quartil foram classificados 
como grande porte para tamanho corporal e generalistas para micro-hábitat e nicho climático. 
Para descrever as condições locais de micro-hábitat e nicho climático de cada espécie, 
utilizamos registros de ocorrências das espécies e camadas ambientais. Foram utilizados 3251 
registros de ocorrências das espécies válidas obtidos através do FishBase, GBIF, speciesLink 
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(GBIF 2012; Froese & Pauly 2016; splink.cria.org.br) e Coleção Ictiológica da UFRN (Figura 
3).  
As camadas climáticas utilizadas para o cálculo do nicho climático foram obtidas 
através da base de dados WorldClim (Fick & Hijmans 2017). As variáveis utilizadas para o 
cálculo do nicho climático foram a temperatura média anual (BIO1), temperatura média do 
trimestre mais quente (BIO10), temperatura média do trimestre mais frio (BIO11) e 
precipitação média anual (BIO12), com resolução de 30 segundos (~1 km²). 
As camadas de solo utilizadas para o cálculo do micro-hábitat foram retiradas do 
EarthEnv (www.earthenv.org), plataforma que disponibiliza camadas ambientais específicas 
para ambientes dulcícolas em resolução padronizada de 1km (Domisch et al. 2015). As 
variáveis utilizadas para o cálculo do micro-hábitat consistem na média, mínima, máxima e 
média ponderada inversa de dez variáveis do solo preditas dentro da profundidade padrão de 
2,5 cm (0-5 cm de espessura padrão). Estas incluem carbono orgânico do solo (g / Kg), pH do 
solo (pH * 10), fração de massa de conteúdo de areia (%), fração de massa de conteúdo de 
sedimento (%), fração de massa de conteúdo de argila (%), fragmentos grosseiros (fração> 2 
mm) volumétrico (Kg / m3), profundidade até à rocha (horizonte R) até 240 cm (cm), 
probabilidade de ocorrência prevista (0-100%) do horizonte R por sub-captação, as quais 
fornecem um fino detalhamento do substrato utilizado pelas espécies. 
 
  




As taxas de diversificação da subfamília e dos traços foram estimadas através do 
BAMM (Bayesian Analysis of Macroevolutionary Mixtures; Rabosky et al. 2014), 
implementado no R. Esse método filogenético estima taxas de diversificação para cada 
linhagem e permite identificar mudanças nos regimes de diversificação ao longo do tempo e 
entre as linhagens utilizando o algoritmo salto reversível Markov Chain Monte Carlo. O modelo 
assume que essas mudanças nos regimes de diversificação ocorrem sob um processo de Poisson 
composto (Rabosky et al. 2014). Para as análises de diversificação utilizamos 20 milhões de 
gerações com burn-in de 10% e a confiabilidade e convergência das cadeias foram avaliadas a 
partir do ESS>200. A proporção de espécies da subfamília presentes na filogenia 
(aproximadamente 47%) foi levada em consideração para as análises 
(globalSamplingFraction=0.477). 
 
Análise de correlação filogenética 
Existe grande interesse dos ecólogos e evolucionistas em identificar quais características 
dos organismos são associadas às diferentes taxas de diversificação das espécies. No presente 
estudo utilizamos um teste semi- paramétrico para detecção de diversificação dependente de 
traços, o STRAPP (“STructured RAte Permutations on Phylogenies”, Rabosky & Huang 2015), 
a fim de detectar se os atributos de tamanho corporal, nicho climático e micro-hábitat estão 
moldando o processo de diversificação na subfamília Loricariinae. O método, implementado 
no pacote do R, BAMMtools (Rabosky et al. 2014), utiliza as taxas de diversificação geradas 
no BAMM para realizar um teste empírico estatístico (regressão simples) entre cada atributo e 
taxas de diversificação, que será posteriormente comparado com um modelo de distribuição 
nula obtido através de permutações das taxas evolutivas da filogenia (1000 réplicas). Dessa 
forma, o STRAPP resolve o possível problema que outros métodos de correlação poderiam 
apresentar devido a estrutura filogenética dos regimes de diversificação que resultaria em um 
erro tipo I. As análises realizadas foram monocaudais e as hipóteses alternativas testadas foram 






Análise de disparidade ao longo do tempo 
Para explorar o padrão temporal de evolução fenotípica nós calculamos a disparidade 
ao longo do tempo (DTT, disparity-through-time) para cada atributo (Harmon et al. 2003). Esta 
abordagem ilustra como os atributos evoluíram entre e dentro dos clados da nossa filogenia e 
se em algum momento houve desvio da evolução neutra. É complementar ao BAMM, pois 
evidencia onde houve maior disparidade, se entre as espécies ou entre os clados, caso a evolução 
não tenha ocorrido sob o movimento browniano. A disparidade é medida como D= ∑ሺdiሻ/n-1, 
onde di é a distância Euclidiana pareada entre espécies e n é o número de espécies. Caso a 
disparidade desvie da evolução neutra, valores negativos ou próximos a 0 indicam que a 
variação fenotípica ocorreu principalmente entre subclados (por exemplo, entre diferentes 
tribos, ou gêneros que formem grupamentos monofiléticos), enquanto que valores positivos ou 
próximos a 1 indicam o oposto, em que houve maior disparidade entre as espécies e os 
subclados evoluíram independentemente entre si. O teste também nos fornece o valor de MDI 
(Morphological Disparity Index) que representa a diferença de disparidade relativa entre o 
clado e o esperado pelo modelo nulo. Espera-se que a disparidade fenotípica seja particionada 
entre subclados num cenário de radiação adaptativa para preenchimento inicial de nichos vagos 









A análise de diversificação mostrou que a Loricariinae possui altas taxas de 
diversificação, que se mantiveram constantes ao longo do tempo, havendo uma tendência a 
desaceleração das taxas no período mais recente (Figura 4).  
O tamanho corporal apresentou taxas heterogêneas entre os subclados, apresentando um 
“shift” no clado composto pelas espécies Brochiloricaria macrodon, Loricaria prolixa, L. 
apeltogaster, Paraloricaria vetula e P.agastor (Figura 5), onde apenas P. agastor possui 
pequeno porte (Figura 10). 
A posição de nicho climático apresentou um padrão heterogêneo de taxas de 
diversificação entre os subclados, similar ao do tamanho corporal, apresentando também apenas 
um “shift” envolvendo seis espécies de Rineloricaria (R. morrowi, R. fallax, R. formosa, R. 
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teffeana, R. stewarti, R. altpinnis) (Figura 6). Porém esse subclado apresentou as menores taxas 
de diversificação, indicando que essas espécies conservaram as posições de nicho mais 
similares entre as espécies estudadas. 
A diversificação da largura de nicho climático revelou o padrão mais heterogêneo, 
apresentando quatro shifts. A tribo Harttini, aqui representada pelos gêneros Harttia e 
Harttiella apresentou uma desaceleração na diversificação, da mesma forma que o subclado 
formado por espécies dos gêneros Loricariichthys, Pseudoloricaria, Limatulichthys e 
Hemiodontichthys. Um terceiro shift foi composto pelo clado formado pelas espécies de 
Rineloricaria e Ixinandria em que o subclado composto pelas espécies R. eigenmanni, R. 
platyura, R. heteroptera, R. uracantha e R. sneiderni onde houve aceleração das taxas de 
diversificação que estavam esfriando. Esse subclado também representou um shift (Figura 7). 
Observando a filogenia com valores dos traços pode-se perceber que os shifts aconteceram em 
clados que contém espécies com maiores larguras de nicho climático, pois a grande maioria das 
espécies de Loricariinae é especialista para esse atributo (Figura 10). 
As taxas de diversificação da posição de micro-hábitat (Figura 8) apresentaram taxas 
relativamente altas que se mantiveram constantes ao longo do tempo, havendo uma tendência 
a desaceleração no período mais recente. A largura de micro-hábitat (Figura 9) apresentou um 
padrão mais heterogêneo, onde a tribo Hartiini e o grupo Loricariichthys (Pseudoloricaria, 
Limatulichthys, Loricariichthys e Hemiodontichthys) tiveram taxas mais lentas de evolução, 






Figura 4. Taxas de diversificação da subfamília Loricariinae contendo 114 espécies. Cores frias (azul) representam 







Figura 5. Taxas de diversificação do tamanho corporal (log do comprimento padrão) da subfamília Loricariinae. 
Cores frias (azul) representam taxas baixas e cores quentes (vermelho) taxas altas de diversificação. O círculo em 




Figura 6. Taxas de diversificação da posição do nicho climático da subfamília Loricariinae. Cores frias (azul) 
representam taxas baixas e cores quentes (vermelho) taxas altas de diversificação. O círculo em vermelho 





Figura 7. Taxas de diversificação da largura de nicho climático da subfamília Loricariinae. Cores frias (azul) 
representam taxas baixas e cores quentes (vermelho) taxas altas de diversificação. Os círculos em vermelho 





Figura 8. Taxas de diversificação da posição de micro-hábitat da subfamília Loricariinae. Cores frias (azul) 








Figura 9. Taxas de diversificação da largura de micro-hábitat da subfamília Loricariinae. Cores frias (azul) 












Figura 10. Filogenia com os atributos tamanho corporal, larguras de nicho climático e de micro-hábitat. A primeira 
coluna evidencia espécies de porte grande (  ) e pequeno (  ). A segunda coluna evidencia as espécies com 
maiores larguras de nicho climático, ou seja, generalistas (  ), as com menores, especialistas (   ). A terceira 
coluna representa as espécies com maiores larguras de micro-hábitat (  ) e menores (  ). Os valores 
intermediários dos atributos foram representados pelos espaços em branco. Os polígonos pontilhados em vermelho 
indicam os clados que apresentaram shift de largura de nicho climático e o pontilhado em azul o clado que 





Análise de correlação filogenética 
 
Para investigar uma possível correlação dos traços com o processo de diversificação foi 
realizada a análise de correlação filogenética, STRAPP. Os testes revelaram não haver 
correlação entre nenhum dos atributos considerados no presente estudo e a diversificação 
(valores de p>0,05) mostrando que o processo evolutivo de Loricariinae, uma subfamília 
altamente diversificada, parece ser independente de importantes atributos fenotípicos que 
abrangem desde características morfológicas (tamanho corporal), até características ecológicas 




Análise de disparidade ao longo do tempo 
 
O DTT revelou que na maior parte da história evolutiva da subfamília as médias de disparidade 
do tamanho corporal, posições de nicho climático e micro-hábitat evoluíram de forma neutra, 
porém apresentaram picos de disparidade fenotípica entre as espécies no tempo mais recente 
(Figura 11A, B e C, respectivamente). As larguras de nicho climático e micro-hábitat 
desviaram-se da evolução neutra na metade da sua história evolutiva, onde a disparidade 
fenotípica também ocorreu entre as espécies (Figura 11D, E). Dessa forma, podemos destacar 
que a evolução fenotípica recente em Loricariinae ocorreu independente das relações 
filogenéticas da subfamília, pois as espécies apresentaram maior disparidade entre si que os 





Figura 11. Plots de disparidade ao longo do tempo (DTT) para tamanho corporal (A, MDI= 0.25), nicho climático 
(B, MDI= 0.09), micro-hábitat (C, MDI= 0.10), largura de nicho climático (D, MDI= 0.44) e largura de micro-
hábitat (E, MDI= 0.39) das 114 espécies de Loricariinae. A linha sólida indica a disparidade empírica calculada 
para a filogenia. A linha pontilhada indica a média de disparidade esperada para o modelo nulo (evolução neutra 




No presente trabalho, demonstramos através de análises filogenéticas que a subfamília 
Loricariinae apresenta altas e constantes taxas de diversificação. A evolução dos atributos 
tamanho corporal, posição de nicho climático e largura de nicho climático revelou um padrão 
mais heterogêneo, apresentando shifts de diversificação. Já as taxas de diversificação do micro-
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hábitat e da largura de micro-hábitat apresentaram padrões homogêneos, não apresentando 
shifts de diversificação.  
O tamanho corporal é um dos mais importantes atributos estudados pela biologia 
evolutiva, pois é fortemente correlacionado com caracteres fisiológicos e do fitness, sendo 
comumente considerado como proxy para muitos padrões morfológicos, fisiológicos e 
ecológicos dos animais (Labarbera 1989). O shift de diversificação encontrado no clado 
composto por Brochiloricaria macrodon, Loricaria prolixa, L. apeltogaster, Paraloricaria 
vetula e P.agastor mostrou que a espécie P. agastor apresentou maior taxa de diversificação, 
sendo a única espécie de pequeno porte. Maiores tamanhos corporais podem representar custos 
aos organismos ao sofrerem seleção através de diversos mecanismos ecológicos, evolutivos e 
fisiológicos, como pressões de predação, maturidade sexual tardia, disponibilidade de recursos 
para o desenvolvimento (Blanckenhorn 2000). Dessa forma, o shift encontrado, pode ser 
resultado de pressões seletivas que atuaram exclusivamente sobre P. agastor. 
Com relação ao nicho, exploramos aqui a diversificação de dois aspectos do nicho da 
subfamília Loricariinae, o nicho climático e o micro-hábitat. O nicho é um conceito central em 
ecologia e evolução, definido como o conjunto de condições bióticas e abióticas no qual a 
espécie é capaz de persistir e manter populações estáveis (Hutchinson 1957). Muitos aspectos 
do nicho das espécies podem ser conservados ao longo do tempo evolutivo e essa tendência é 
chamada de conservatismo de nicho e sabe-se que a evolução do nicho pode estar diretamente 
ligada ao processo evolutivo de especiação e diversificação das espécies (Wiens & Graham 
2005). A diversificação da posição do nicho climático revelou um padrão de conservatismo de 
nicho para as espécies de Rineloricaria, o gênero de maior riqueza da subfamília. O 
conservatismo de nicho pode ser importante para diversos outros processos como especiação 
alopátrica, padrões de riqueza de espécies e respostas a mudanças climáticas globais (Wiens & 
Graham 2005). Portanto, entender os mecanismos evolutivos que levaram essas espécies a 
conservarem a posição de nicho climático pode auxiliar na compreensão da história evolutiva 
do clado e até mesmo na conservação das espécies, haja vista as aceleradas mudanças 
ambientais globais. Um outro aspecto importante nesse cenário atual de mudanças climáticas 
foram as larguras de nicho climático e micro-hábitat. Evidenciamos que a maioria das espécies 
de Loricariinae é especialista para ambos atributos, o que pode ter consequências negativas 
frente a mudanças ambientais. 
As análises de correlação filogenética não evidenciaram uma evolução dependente dos 
traços avaliados na subfamília. E a análise de disparidade ao longo do tempo revelou um padrão 
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muito semelhante de evolução entre os traços, onde no princípio da história evolutiva os 
atributos evoluíram de forma neutra e depois as espécies apresentaram maior disparidade entre 
si que o esperado pelo modelo nulo. Esses resultados indicam que a subfamília evoluiu através 
de uma radiação não adaptativa (Gittenberger 1991). Uma enorme quantidade de eventos de 
especiação (radiação) ocorreu a partir da metade do tempo de existência da subfamília, que hoje 
possui a segunda maior riqueza de espécies dentro de Loricariidae.  Porém, as análises de 
correlação filogenética não apontaram correlação entre a os atributos estudados e a 
diversificação, como seria esperado caso a subfamília tivesse evoluído sob radiação adaptativa. 
Em uma radiação adaptativa as linhagens apresentam altas taxas de especiação no início da sua 
história evolutiva, onde devido a seleção ecológica divergente surgem espécies simpátricas que 
ocupam diferentes nichos- especiação ecológica e dessa forma, uma relação entre os atributos 
ecológicos das espécies e diversificação é esperada (Schluter 2000). O que não foi evidenciado 
para os Loricaríneos. 
A radiação dos peixes Neotropicais é ligada a hipótese hidrogeológica a qual prediz que 
a diversificação dessa biota esteve intimamente relacionada com processos geológicos de 
formação dos sistemas de drenagem (bacias) (Montoya-Burgos 2003), em que eventos de 
divisões de drenagem, deslocando cursos de rios e repetidas incursões e transgressões marinhas 
podem ter ocorrido promovendo diversificação (Lundberg et al. 1998). Para peixes dulcícolas, 
processos climáticos e geológicos como mudanças no nível do mar e alterações no curso de 
rios, podem resultar tanto em eventos de dispersão como no isolamento de populações, podendo 
ter importantes consequências evolutivas (Albert et al. 2011).  De fato, alguns estudos 
comprovaram a influência dos eventos geomorfológicos (captura de rios) e mudanças 
climáticas (flutuações no nível do mar) na estrutura da biota de peixes dulcícolas Neotropicais 
(Burridge et al. 2006; Turchetto-Zolet et al. 2012; Lima et al. 2016). Nesse contexto, é mais 
provável que o processo de diversificação da subfamília tenha ocorrido em um cenário de 
eventos vicariantes que atuaram isolando espécies, e então ocorreram processos de especiação 
alopátrica. A teoria de radiação não adaptativa prediz que a diversificação de um clado ocorre 
não acompanhada de relevantes diferenças de nicho em espécies alopátricas (Gittenberger 
1991). Dessa forma uma relação entre os atributos e taxas evolutivas não é esperada, assim 
como pudemos observar para os Loricaríneos.  
As análises de DTT reforçam essa conclusão, pois em boa parte da história evolutiva do 
clado os atributos evoluíram neutramente, acumulando diferenças proporcionalmente ao tempo 
de história evolutiva compartilhada (Frey & Kroy 2005) e, portanto, desassociados das altas 
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taxas de diversificação. Apesar de, por muito tempo, ter se admitido que clados alopátricos 
possuíam menores taxas de diversificação que clados que evoluíram em simpatria (McCune & 
Lovejoy 1998), exemplos de altas taxas de diversificação ocorrendo em radiações não 
adaptativas (comparáveis as observadas em radiações adaptativas) já foram constatados (Near 
& Bernard 2004; Kosak et al. 2006), assim como demonstramos para a subfamília Loricariinae.  
Entretanto, as análises de DTT também revelam que os atributos que anteriormente 
evoluíram neutramente passaram a apresentar maior diparidade dentro dos clados no presente. 
Esse padrão pressupõe que, apesar de a subfamília ter evoluído sob radiação não adaptativa, 
processos de seleção divergente possivelmente ocorreram em espécies independentemente, 
levando a essa disparidade significativa entre as espécies.  De fato, oportunidades ecológicas 
podem surgir e promover diferenças ecológicas entre as espécies, mesmo que essas tenham 
surgido através de especiação não ecológica (Rundell & Price 2009). A distribuição dos traços 
de larguras de nicho climático e micro-hábitat na filogenia são, provavelmente, reflexo do 
processo de seleção ecológica no tempo recente, pois quase a totalidade das espécies evoluíram 
para especialistas. 
Observando ainda os resultados, nós vemos que a diversificação da linhagem está 
sutilmente desacelerando no tempo presente. Rabosky (2009) propôs que existem também 
limites ecológicos à diversificação, análogo à ideia de capacidade suporte e limite ao 
crescimento de populações. Porém, a ideia de limites ecológicos também tem sido aplicada a 
clados em escalas macroevolutivas (Ricklefs 2009; Wiens, 2011). Nesse contexto, a 
diversificação dos cascudos da subfamília Loricariinae pode estar caminhando para estase, uma 
vez que os Neotrópicos experimentam no presente um período de estabilidade hidrogeológica 
(Rull 2011), não havendo eventos vicariantes marcantes, o que possivelmente conduziria a 




Os resultados obtidos evidenciam que a subfamília Loricariinae evoluiu num processo 
de radiação não adaptativa, em que atributos reconhecidos por determinarem importantes 
aspectos biológicos e evolutivos das espécies não foram determinantes para o processo de 
diversificação. Eventos vicariantes parecem ter promovido a alta diversificação do clado, 
através de isolamento e subsequente especiação alopátrica, de acordo com o que previamente 
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havia sido proposto pela chamada hipótese hidrogeológica, a qual prediz que a diversificação 
dessa biota esteve intimamente relacionada com processos geológicos de formação dos sistemas 
de drenagem. Entretanto, encontramos evidencias também que no tempo presente processos de 
seleção divergente atuaram no clado promovendo disparidade entre as espécies. 
Apesar de a subfamília Loricariinae ser reconhecida como altamente diversificada, ser 
a segunda maior em riqueza de espécies dentro de Loricariidae e ser cosmopolita na região 
Neotropical, pouco se conhece a respeito de sua história evolutiva. O modelo aqui apresentado 
revela uma hipótese evolutiva robusta para a subfamília, e um exemplo único de radiação não 
adaptativa em peixes dos Neotrópicos, que pode ser um passo inicial para o entendimento dos 
processos que levaram a extraordinária diversificação dos peixes Neotropicais, dos quais pouco 
se conhece ainda hoje.  
Além disso, os resultados chamam atenção para a escassez de conhecimento a respeito 
dos eventos vicariantes e suas consequências evolutivas em ambientes dulcícolas. Os sistemas 
dulcícolas são notoriamente menos estudados quando comparado aos sistemas terrestres e 
marinhos em diversos campos de pesquisa, dentre eles macroevolução, portanto para que 
passemos a ter uma melhor compreensão sobre a diversidade biológica e sua dinâmica nesses 
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